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Table 1. Cb folia function summary based on comparative, electrophysiology, and ZENK studies described above. (1) Comparative: Larsell (1967), Zusi & Bentz (1984), Cleere (1998), Iwaniuk et al. (2006b & 2007); (2) Electrophysiology: Schulte & Necker (1998); (3) ZENK: Feenders et al. (2008); (4) Comparative: Iwaniuk et al. (2007); (5) Comparative and Electrophysiology: Larsell (1967), Whitlock (1952), Gross (1970), Clarke (1974); (6) Elecrophysiology: Whitlock (1952), Gross (1970); (7) Retrograde tracing: Pakan et al. (2008).       Folium  Functions 
AnteriorCb    I  hindlimbs1, hopping3, walking3, wing‐whirring3      II  hindlimbs1, somatosensory legs/wings2, hopping3, walking3, wing‐whirring3      III  hindlimbs1, somatosensory legs/wings2, hopping3, walking3, wing‐whirring3       IV  somatosensory legs/wings2, hopping3, walking3, wing‐whirring3      V  somatosensory legs/wings2, hopping3, walking3, wing‐whirring3 
PosteriorCb   VI  flying4, some vision5, somatosensory legs/wings2,  hopping3, walking3, wing‐whirring3      VII  flying4, vision5, wing‐whirring3      VIII  audition6      IXab  somatosensory legs/wings2 









































































































Cb Morphology Variable   r2  p  slope CbL Volume  0.000  0.983    CbM Volume  0.688  0.083  pos. CbL+CbM Volume  0.537  0.159    CbL Cell Density   0.140  0.536    CbM Cell Density   0.556  0.148    CbL+CbM Cell Density   0.303  0.336    CbL # Cells   0.213  0.434    CbM # Cells  0.001  0.964    CbL+CbM # Cells   0.071  0.666    Cb Volume  0.279  0.360    White Matter  0.809  0.038  pos. Molecular Layer  0.620  0.114    Granule Layer  0.050  0.717    PC Layer Length  0.511  0.175    Anterior Cb Size  0.006  0.905    Posterior Cb Size  0.167  0.495    Vestibular Cb Size  0.749  0.058  neg. PC Size  0.685  0.084  neg. PC Density  0.121  0.567    PC #  0.001  0.955    Vestibular Cb PC Size  0.082  0.640    Vestibular Cb PC Density  0.028  0.787    Vestibular Cb PC #   0.111  0.583        Variables in Table 5 for which p < 0.1—the same variables as in non‐corrected analyses (Table 4): CbM Volume, White Matter Volume, Vestibular Cb Size, and PC Size—were then tested in a stepwise multiple regression with entry probability of F set at 0.05 
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and removal probability of F set at 0.1. The significant model included only White Matter Volume (F(1,4) = 12.745, R2adj=0.746, p=0.038, B=48.2).  
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IV. DISCUSSION The acrobatic courtship displays of manakins require coordination and planning of complex motor sequences. The substantial interspecific variation in display complexity allows one to compare the morphology of the Cb, a motor‐planning region, across species to examine how the Cb functions in the performance of acrobatic displays. This system provides a novel perspective for studying the function and evolution of the Cb, a homologous structure found throughout vertebrates. Several Cb morphological variables were tested for an association with courtship display complexity. I hypothesized that at least the major measures of Cb morphology—Cb Volume, PC size and density, and CbM and CbL volume and cell density—would increase with increasing display complexity since PC and CbM/L measurements reflect major functions and are convergence points for inputs and outputs in the Cb.  The phylogenetically corrected results suggest a significant positive relationship between White Matter Volume and Display Complexity. That is, species that perform more complex displays have more white matter within the Cb. An increase in white matter would suggest an increase in the number of projections into and out of the Cb and Cb cortex. No other variables in this analysis were found to relate to Display Complexity despite the potential relatedness of many of the variables with white matter. The white matter consists of axons of PCs, cells in CbM and CbL, and cells located outside the Cb. Either there was not enough power in this analysis to detect other relationships or the white matter largely 
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originates from cells outside the Cb. Future studies could additionally examine the size of the Cb peduncles. This could be done by estimating the area in the transverse plane of each peduncle at the narrowest point on its path into the Cb. Focusing on the peduncles would provide information on all inputs and outputs to the Cb and would not include connections between the Cb nuclei and cortex.  Because the relationships did not seem to change substantially between the phylogenetically corrected and non‐corrected analyses, and n was reduced from 5 to 4 with phylogenetic corrections, there is a possibility that differences in the stepwise regression results between the corrected and non‐corrected data were affected by reduced statistical power. Therefore, the results of the non‐phylogenetically corrected analyses should be interpreted along with that of the corrected data.  The model from the stepwise regression for non‐corrected data consisted of a negative relationship between Vestibular Cb Size and a positive relationship between CbM Volume and Display Complexity. The increasing size of CbM Volume with Display Complexity indicates greater demand for processing by the Cb of motor information in more complex displays since the CbM projects to regions of the spinal cord and brainstem (Arends & Zeigler 1991). This result also suggests that Cb function related to display may be longitudinally organized because the Cb nuclei reflect parasagittal zones in the Cb cortex. Though few studies have specifically examined Cb nuclei size in relation to behavior, these data are consistent with the findings of Matano & Hirasaki (1997) regarding locomotor behavior in anthropoids. They found that CbL was enlarged relative to CbM in most species except in arboreal quadrupeds, which, like manakins, utilize both hind‐ and forelimbs to navigate a 3‐dimensional environment. Arboreal quadrupeds had Cb 
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nuclei that were similar in development to one another, suggesting an increased demand for CbM function in arboreal quadrupeds relative to species with less complex locomotor types. The results for both CbM Volume and White Matter Volume support the hypothesis that regions of the Cb related to Display Complexity are larger due to increased processing demands as predicted by the principle of proper mass (Jerison 1973). However, the negative relationship reported here between Vestibular Cb Size and Display Complexity is contrary to this hypothesis.  Because the vestibular system contributes to balance and a sense of spatial orientation with respect to gravity, one would expect features of this system to be important in complex acrobatic displays. Hence, this negative relationship remains a mystery. The potential negative relationship between Vestibular Cb Size and Display Complexity could further be investigated by measuring the size of the vestibular nuclei in the brainstem. Because these nuclei receive inputs from the vestibular Cb, the size of these nuclei should also be inversely related to Display Complexity if there really is a reduction in vestibular processing with increased display complexity. If these nuclei are not inversely related to display, this could indicate that the results obtained in this study regarding the vestibular Cb do not reflect the true relationship and should be investigated in more species.   Strangely, PC Size trended toward a negative relationship with Display Complexity. In the simple regressions, this relationship had a p‐value < 0.1, but PC Size did not reach significance in the stepwise regression. A decrease in PC size or density is associated with ataxia (D’Angelo 2009; Wolf et al. 1996; Andersen 2004), so one would not expect to see a decrease in PC size or density in manakin species with more complex acrobatic displays.  
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The prediction that Cb Volume would show a positive relationship with Display Complexity was not supported. Therefore, this relationship likely would remain absent even if other manakin species were included. Cb volume in males of five species of bowerbirds has been shown to be positively related to the complexity of the bower structure built by each species (Day et al. 2005). Building of a bower requires procedural learning, planning and performance of stereotyped postures and movements, so one also would have expected Cb Volume in manakins to relate to display complexity. However, a major difference between manakin and bowerbird courtship behaviors that could explain the discrepancy is that bower construction involves a high degree of manipulation of the environment. In both birds and mammals there is a correlation between Cb size and visual‐guided manipulative skills (Sultan 2005; Sultan & Glickstein 2007), and the lack of manipulative skills involved in manakin displays could explain the lack of relationship of display with Cb size. Further support for this idea is that the golden‐collared manakin (M. 
vitellinus), which removes forest litter in order to create a display arena, is the only manakin species in this study that manipulates its environment to a substantial degree, and 
M. vitellinus also has the largest Cb Volume.    Historically, Cb morphology, especially with regard to foliation patterns, has been described for species comparisons using only a single representative of each species with the implicit assumption that there is little to no intraspecific variation (Larsell 1967). However, in this study there was a remarkable amount of intraspecific variation in foliation patterns. Larsell (1967) mentioned that in a species of duck for which he examined at least two individuals, he noticed a difference in the number of subfolia, but few researchers have elaborated on this point or taken it into consideration when performing multispecies 
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studies. The substantial intraspecific variation in subfoliation, and even in basic foliation in one species, seen in the manakins suggests that even major morphological features of the Cb are not species specific, and confirms the necessity of including multiple individuals to represent a species in future research in this field. It also suggests that the assignment of functionality to specific folia cannot be done if foliation patterns themselves are not consistent. There is evidence that this intraspecific variation in Cb morphology may reflect the size of the Cb. In a large comparative study including representative individuals of several avian orders, Cb volume predicted the degree of foliation, as measured using a standardized Cb foliation index (Iwaniuk et al. 2006a). Within the individuals in this study, which include three to four individuals per species within the same family (Pipridae) as well as two closely related flycatcher individuals, Cb volume significantly predicts the amount of Cb foliation as measured by a standardized foliation index. This is the first demonstration of such an effect at the family level.   A major limitation in this study was the limited access to brain tissue. Because these birds were wild caught, many months of work were required to obtain only a few individuals. Because fieldwork was done only in the Canal Zone of Panama, where the only manakin species present are those included in this study, it will be necessary to travel to new field sites to obtain different species. Given the amount of intraspecific variation present and the number of Cb morphology variables examined, it would help to include more individuals and more species in the future. However, because the results for Vestibular Cb Size and CbM Volume indicate such a strong significant relationship with Display Complexity despite low statistical power, it is likely that one or both of these 
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relationships would still be seen upon inclusion of more specimens. From museums, I have obtained eleven individuals representing six species of manakin and processed the brain tissue. These could not be included in this study due to major differences in tissue preparation between museum and fresh caught specimens as well as the amount of intraspecific variation. With the addition of more specimens, a separate parallel study of museum‐prepared individuals could be performed. However, even though inclusion of more species will increase statistical power, the diversity of Cb functions could still interfere with the examination of the relationship of Cb morphology with display complexity.   The Cb has a wide variety of connections with the rest of the brain and the spinal cord and is involved in several types of behaviors. While it seems likely that the non‐display behaviors of manakins are very similar, this is not necessarily the case. For example, subtle species differences in foraging behavior could exist. Certain species might prefer certain types of fruits that require different sallying behaviors, or species that live in more arid regions might rely on hunting insect prey more than species in strictly rainforest environments. Furthermore, if food is less localized for some populations, these populations will have larger home ranges and may even display in different lek locations throughout their lifetime. It is unknown how the Cb varies in relation to these potential variations in foraging and social behavior. It is also unknown whether manakin displays are learned, either fully or partially.  Because bowerbirds learn how to build their bowers from watching others males, future research in bowerbirds should examine the size of CbL, which is thought to be related to cognition and motor planning, in relation to bower complexity.  
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In conclusion, the relationships determined in this study were a negative relationship for Vestibular Cb Size, a positive relationship for CbM Volume, and a positive relationship for White Matter Volume versus Display Complexity. The latter two results support my hypothesis and suggests that CbM’s descending motor projections and the amount of neural communication in the Cb are related to the acrobatic nature of the displays. The negative relationship for Vestibular Cb Size contradicts my hypothesis and remains unexplained. Because non‐phylogenetically corrected data produced relationships very similar to corrected data, species relatedness does not appear to confound the relationships in this study. Analyses of phylogenetically corrected data suggest that only White Matter Volume is positively related to Display Complexity, implying a greater number of inputs and outputs traversing the Cb in species with more complex displays. These findings suggest that there is correlated evolution of manakin display complexity and Cb morphology. Given the diversity of functions with which the Cb is involved, for the Cb to exhibit specializations specifically related to display, there likely is a strong selective force driving this correlated evolution. To further examine the strength of these findings, additional manakin species will be examined. Further research also should compare Cb morphology of males and females within species that perform complex displays. Because females do not display, Cb specializations should not be present.  
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